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摘要 : 在 秦岭 山脉 中 段 设置 15 个 油 松 - 锐 齿 榭 标 混 交 林 调查 样 地 ， 从 物种 组 成 、 生 态 位 宽度 、 建 群 种 径 阶 
结构 等 方面 分 析 了 该 混交 林 的 群落 学 特征 ， 并 运用 典范 对 应 分 析 技 术 (CCA) 探讨 了 环境 因子 (地 形 、 土 
RFD) 对 群落 物种 分 布 及 建 群 种 形态 特征 的 影响 ， 以 期 揭示 研究 区 松 栎 混交 林 建 群 种 的 共存 机 制 。 结 
如 下 : (1) 15 个 样 地 共 记 录 维 管束 植物 139 种 ， 隶 属于 53 科 102 属 ， 油 松 和 锐 齿 顶 栎 的 建 群 种 优势 地 位 
突出 ， 物 种 丰富 度 较 高 的 科 分 别 有 : EAP (10 属 13 种 )、 菊 科 (6 z 10 种 ) 、 百 合 科 C5 属 10 种 ) RID 
本 科 (6 属 6 种 ); (2) 生态 位 计算 结果 表明 ， 油 松 生态 位 宽度 (B;=2. 674) 和 锐 齿 榭 栎 生态 位 宽度 (B= 
2.679) 均 高 于 其 它 伴生 种 ， 旦 二 者 之 间 的 生态 位 重合 值 极 小 (< 0.1); (3) CCA 排序 显示 ， 有 机 质 、 全 
A 和 (4) 两 种 建 群 树种 各 自 的 4 项 形态 特征 指标 
(胸径 、 树 高 、 株 数 、 冠 幅面 积 ) 沿 着 环境 梯度 在 CCA 二 维 排序 图 中 呈现 出 明显 相反 的 分 布 格局 ， 海 拔 、 
坡 位 和 速效 氮 是 形成 这 种 格局 的 主导 因素 ; (5) Godron 坐标 计算 结果 表明 该 混交 林 群 落 稳定 性 相对 较 高 ， 
且 油 松 、 锐 齿 榭 栎 种 群 的 径 阶 结构 均 表 现 为 增长 型 。 综 上 所 述 ， 秦岭 山 地 海拔 、 坡 度 、 坡 位 和 土壤 毛 素 等 
生境 异 质 性 促进 了 油 松 、 锐 齿 栅 栎 的 生态 位 分 化 ， 并 能 维持 混交 林 群 落 中 这 两 个 建 群 树种 的 长 期 共存 。 
关键 词 : 混交 林 ; 生态 位 ; 生境 异 质 性 ; 物种 共存 ; 典范 对 应 分 析 ; 秦岭 
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Constructive Species' Coexistence Mechanisms of Pine-Oak Mixed 
Forest in Qinling Mountains Based on the Niche Differentiation 
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(1 College of Forestry, Northwest A & F University, Yangling, Shaanxi 71200, China; 2 Wuhan Botanical Garden, Chinese 
Academy of Sciences, Wuhan 430074, China; 3 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 


Abstract; Based on the 15 plots of Pinus tabuliformis and Quercus aliena var. accuteserrata mixed forest in Qinling 
Mountains, we analyzed this community's characteristics from the aspects of species composition, niche width and 
diameter class, also, we used the Canonical Correspondence Analysis to explore the effects of environment on 
plants?’ distributions and conductive species" morphological characteristics, the main results were as follows: (1) 
Fifteen plots record 139 vascular plants, belonging to 53 families 102 genera, the families which possessing higher 
richness were Rosaceae, Asteraceae, Liliaceae and Poaceae; (2) The niche widths of P. tabuliformis ( B; — 2. 674) 
and Q. var. accuteserrata ( B; - 2. 679) were all higher than other accompanying plants, and there was little niche o- 
verlap value (< 0. 1) between them; (3) Organic matter, total nitrogen, elevation and slope mainly effected plant’ 
s distributions; (4) Four morphological characteristics of constructive species in CCA diagram presented a opposite 
distribution patterns, while elevation, slope position and available nitrogen were the main induced factors; (5) 


Community stability of this pine-oak mixed forest was relatively higher based on Godron index, and two conductive 
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species’ diameter class were all growing type. In conclusion, high habitat heterogeneity of terrain and soil nutrient 


brought niche differentiation and promoted species coexistence of pine-oak mixed forest in Qinling Mountains. 


Key words: Mixed forest; Niche; Habitat heterogeneity; Species coexistence; CCA ; Qinling Mountains 


探究 有 限 资源 环境 中 物种 多 样 性 维持 及 物种 
共存 机 理 一 直 是 群落 生态 学 的 核心 问题 (Wright, 
2002) , 而 生态 位 分 化 思想 在 此 研究 领域 中 长 期 
占据 主导 地 位 (张大勇 , 2000)。 生 态 位 是 指 物 
种 在 群落 中 的 时 空位 置 及 其 相关 种 群 之 间 的 功能 
关系 ,其 大 小 综合 反映 出 物种 的 遗传 学 、 生 物 学 
和 生态 学 特征 ， 经 典 生 态 位 理论 认为 自然 系统 中 
每 种 生物 均 具备 适合 各 自 特 性 的 生态 位 ， 因 此 ， 
基于 物种 对 环境 资源 利用 差异 的 生态 位 分 化 是 物 
种 共存 的 必要 条 件 ( Chesson, 2000; Wright, 2002; 
Silvertown , 2004; 康 冰 等 , 2005) 。 国 内 外 诸多 学 
者 已 证 实 了 影响 植物 生态 位 分 化 的 多 种 资源 维 
度 ， 包 括 土壤 质地 、 养 分 、 盐 分 等 (McKane 等 ， 
2002; Tuomisto, 2006; 圳 秀 等 , 2011; 庞 春 花 等 ， 
2015) 。 和 森林 是 地 球 生 物 多 样 性 的 重要 载体 ， 为 
人 类 提供 了 大 量 生 存 必需 品 (KAF, 2014), 
目前 ， 生 态 位 研究 也 已 被 广泛 应 用 到 和 森林 生物 多 
样 性 保护 、 和 森林 群落 演 替 等 方面 ( 胡 正 华 等 ， 
2008), ， 探 讨 不 同 资源 维度 上 的 生态 位 分 化 有 助 
于 深刻 理解 森林 生态 系统 物种 共存 及 其 生物 多 样 
性 维持 机 制 。 

秦岭 是 中 国 气候 和 植被 分 布 具 有 重要 地 界 意 
义 的 山脉 ， 也 是 中 国 温带 植物 区 系 最 丰富 的 地 
区 。 松 栎 混交 林 为 秦岭 林 区 分 布 较 广 、 具 备 典 型 
地 带 性 的 群落 之 一 ， 其 分 布 面积 和 鞭 积 量 占 秦 岭 
林 区 40% 以 上 ( 吴 吴 等 ,2012a)， 油 松 (Pinus 
tabuliformis ) Vs eV ( Quercus aliena var. accute- 
serrata) 林 是 秦岭 中 山 带 最 主要 的 松 栎 混交 群落 






































稳定 性 的 基础 上 试图 回答 以 下 科学 问题 : (1) 1 
松 和 锐 齿 桥 标的 何 种 形态 特征 差异 导致 二 者 出 现 
生态 位 分 化 ? (2) 环境 因子 在 建 群 种 生态 位 分 化 
及 物种 共存 过 程 中 起 到 何 种 作用 ? 以 期 为 秦岭 林 
区 生物 多 样 性 保护 及 森林 生态 系统 可 持续 经 营 提 
供 理论 基础 。 




















1 研究 区 概况 

研究 区 位 于 陕西 省 秦岭 中 段 宁 陕 县 的 火 地 塘 
和 旬 阳 坝 林 区 (图 1 所 示 )。 火 地 塘 (N33°25'~ 
33°29', E108°25'~108°30') 平均 海拔 1800m， 年 
均 温 8~10 CC， 属于 北 亚热带 和 了 暧 温带 过 渡 区 ， 
土壤 类 型 主要 有 黄 棕 壤 、 棕 壤 、 暗 棕 壤 及 草 旬 
c, pH 值 偏 酸性 ， 和 森林 覆盖 面积 达 93. 8%。 名 
阳 坝 (N32°29'~33°13', E103°58' ~ 109°48') 平 
均 海 拔 1 300 m， 年 均 温 10 CC ， 属 于 北 亚热带 温 
RRI, SEE HE ER NT SR BER E, 
pH 值 呈 微 酸性 ， 和 森林 覆盖 率 高 达 97% ， 为 暖 温 
带 落 叶 阔 叶 林 和 针 阔 混交 林 向 北 亚热带 常 绿 落 
叶 混 交 林 过 渡 带 。 研 究 区 植被 垂直 结构 主要 表现 
为 海拔 500~1800m 的 松 栎 混交 林 和 海拔 1 800~ 
2470 m 的 寒 温带 针 阔 混交 林 ， 具 体 分 布 为 :500 
~1 000 m: 马尾 松 ( Pinus massoniana ) -HEE ( Quer- 
cus dentata ) -JREF ( Quercus acutissima ) 群落 、 油 
松 -华山 松 (Pinus armandii) -F& RH (Quercus vari- 
abilis) 群落 ; 1 000-1 500 m; IHES -E Ar MHR EE 
落 、 油 松 -华山 松 - 锐 齿 榭 栎 群落 ; 1500~1800m: 
华山 松 - 锐 齿 榭 栎 群落 ;，1 800~2 200 m; 华山 松 

































































类 型 ， 其 群落 物种 分 布 及 共存 状况 直接 影响 该 区 
森林 生态 系统 结构 稳定 性 及 功能 的 发 挥 (X 
等 , 2013) 。 诸 多 学 者 已 针对 该 区 油 松 - 锐 齿 榭 栎 
混交 林 的 数量 分 类 与 排序 、 生 物 多 样 性 特征 及 
与 环境 因子 关系 做 了 大 量 调查 人 研究 (RS, 
2012a,b; 2013) ， 然 而 关于 该 群落 中 植物 物种 共 
存 这 一 核心 问题 的 形成 机 制 却 知之 甚 少 。 本 研究 
通过 对 秦岭 山地 油 松 - 锐 齿 栅 栎 混交 林 进 行 典型 
取样 调查 ， 在 详细 分 析 群 落 物 种 组 成 、 生 态 位 宽 
EKES., 、 建 群 种 形态 特征 与 环境 关系 以 及 群落 






































-U KHE ( Quercus wutaishanica ) 群落 : 华山 松 - 
AU ( Betula albo-sinensis ) 群落 ; 2200-2500 m: 
红 桦 -巴山 冷杉 (Abies fargesii) 群落 。 其 中 分 布 
TARP Lutte Rr id P — BUTS REPE TES Sb R LI 
地 最 主要 的 松 栎 混交 群落 类 型 ， 该 群落 植物 物种 
组 成 丰富 ， 乔 木 层 除 油 松 、 锐 齿 榭 栎 外 ， 还 广泛 
分 布 漆 树 ( Toxicodendron vernicifluum) 、 千金 榆 ( Ca- 
rpinus cordata ) 、 Ek (Tsuga chinensis ) 等 树种 
WEAK EE EZAT (Rubus corchorifolius ) , 
EF (Euonymus alatus), RA (Lonicera japonica), 
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图 1 研究 
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Fig. 1 Geographical location of the study areas 


TEBI (Smilax chinal) 等 ， 草 本 层 的 优势 物种 为 
THÉ (Carex tristachya) ， 唐 松 草 ( Thalictrum aq- 
uilegifolium) 和 野 棉 花 (Urena lobata) 等 ( 牛 春 
山 ，1990; SE, 2012b, 2013) 。 


2 研究 方法 
2.1 野外 调查 方法 

F 2011 年 6~8 月 对 研究 区 内 油 松 - 锐 齿 榭 标 天 然 混 
交 林 群落 进行 综合 考察 ， 在 混交 林 群 落 分 布 较为 集中 的 
地 段 Cid 1100-1900 m) 内 每 隔 100 m 左右 布设 调查 
样 地 15 块 。 样 地 面积 20 m x 20m， 调 查 其 中 全 部 乔木 ; 
在 样 地 内 均匀 布设 5 个 2mx 2 m 的 次 样 方 ， 调 查 灌木 ; 
在 次 样 方 中 再 分 别 设 置 1 个 1 m x 1 m 小 样 方 调查 草本 。 
调查 时 ， 记 录 样 地 内 各 种 乔木 的 物种 名 称 、 株 数 、 树 
高 、 胸 径 和 冠 幅 面积 ， 对 于 灌 、 草 层 植物 ， 记 录 其 物种 
名 称 、 盖 度 和 个 体 数 (对 于 具有 克隆 习性 的 物种 ， 以 分 
株 间 的 冠 幅 重 芭 与 否 为 标准 ， 若 间隔 子 长 度 较 大 ， 冠 幅 
不 重合 ， 则 分 别 计数 ， 若 间隔 小 ， 冠 幅 重 全 则 记 为 1 株 ; 
丛生 性 草本 植物 按 其 丛 数 统计 ) ， 并 记录 样 地 海拔 、 坡 
度 、 坡 位 、 坡 向 等 地 形 因 子 。 同 时 ， 沿 着 每 个 样 地 任意 
一 条 对 角 线 随机 选取 3 个 样 点 挖掘 60 em REW ERK 
mM, =Z (0-20 cm, 20~40 em, 40-60 em) ERE 
土 样 约 250 g 混合 后 置 于 塑封 袋 中 ， 及 时 带 回 实 验 室 ， 
AF, xtd. 
2.2 数据 计算 与 分 析 
2.2.1 环境 因子 的 测量 ”环境 因子 包括 地 形 因 子 ( 海 
拔 、 坡 度 、 坡 向 、 坡 位 ) 和 土壤 因子 (AA. ER, 2 
H, ANUE, WEKA, WARE, EAA pH fü) 共计 
12 项 指标 。 以 GPS 定位 仪 测定 海拔 。 坡 位 测量 采取 赋值 
法 (1, 下 坡 ; 2, 中 坡 ; 3， 上 坡 ) 。 使 用 罗盘 仪 测量 坡度 
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与 坡 向 ， 并 进行 标准 化 。 坡 度 标准 化 如 下 : Sp-S/90x 
200% 。 式 中 : SP 为 百分比 坡度 ，5 为 坡度 ， 数 字 越 大 ， 
坡度 越 陡 ( 代 力 民 等 , 2008) 。 坡 向 标准 化 如 下 : 以 朝 东 
为 起 点 ， 顺 时 针 旋 转 ， 每 45° 作 为 一 个 划分 区 间 ， 将 坡 
向 编排 为 1~8 个 数字 ， 数 字 越 大 ， 表 示 坡 向 越 向 阳 ( 张 
条 等，2003) 。 采 用 凯 氏 法 测定 全 所 ， 硫 酸 -高 氧 酸 酸 游 
法 测定 全 磺 ， 氧 气 酸 -高 握 酸 消 彩 法 测定 全 钾 ， 碱 解 扩散 
法 测定 速效 氮 ， 碱 解 扩 散 法 测定 速效 磷 ， 双 酸 浸 提 剂 
法 测定 速效 钾 ， 高 温 外 热 重 铬 酸 钾 法 测定 有 机 质 ，5 : 1 
水 土 比 酸度 计 法 测定 pH 值 (中 国 科学 院 南京 土壤 研究 
Br, 1978) 。 

2.2.2 公式 计算 

(1) 重要 值 ( 王 育 松 和 上 官 铁 梁 , 2010) 

乔木 重要 值 (IV) 2 (相对 高 度 + 相对 密度 + 相对 显著 
度 )/3; 
灌木 及 草本 重要 值 (IV) S (相对 高 度 + 相 对 密度 + 相 
Xa RE) /3; 

(2) 生态 位 〈 庞 春花 等 , 2015; 铁军 等 , 2015) 

生态 位 宽度 : B,--XP,ln P; 

式 中 : B; 为 物种 i ESMEE, Pomn/ NS, nA 
种 i 在 资源 j 上 的 优势 度 ( 即 第 j 个 样 地 中 物种 i 的 重要 
值 ) ，Ni 为 种 i 在 所 有 资源 等 级 数 中 的 优势 度 ( 即 所 有 样 
地 中 物种 i 的 重要 值 之 和 ) 。 

ESMER: 

E ga EPOR. 

Ls Bun d POP. 

式 中 ， 心 为 物种 1 EEH h RS ES D RUE TR C, 
LAWR h EAW i AES DLSEEHBAR, Bs Levins 
生态 位 宽度 指数 。 

(3) 群落 稳定 性 (Godron, 1972; 郑 元 润 ,2000) 
将 群落 中 所 有 植物 频 度 按 从 大 到 小 顺序 排列 ， 并 按 
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其 相对 频 度 由 大 到 小 逐步 累积 ， 然 后 将 植物 种 类 百分数 
与 累积 相对 频 度 对 应 画 出 散 点 图 ， 以 平滑 曲线 连接 ; 在 
横 、 纵 坐标 轴 100 处 连 直 线 ， 其 与 曲线 交点 坐标 即 为 群 
落 稳 定点 ， 交 点 比值 越 接近 (20/80) 群落 越 稳定 。 
2.2.3 数据 分 析 运用 SPSS16.0 软件 对 油 松 和 锐 齿 榭 
栎 的 株数 、 胸 径 、 树 高 和 冠 幅面 积 4 项 形态 特征 分 别 进 
行 独立 样本 T 检验 (Independent Sample Test); 建立 15 x 
29 的 植物 物种 矩阵 、15 x 4 的 树种 形态 特征 和 矩阵 以 及 15 
x 12 的 环境 因子 矩阵 ， 运 用 数量 排序 软件 CANOCOA. 5 
对 29 种 群落 优势 种 和 两 个 建 群 种 的 4 项 形态 特征 沿 着 环 
境 梯 度 分 布 进行 典范 对 应 分 析 (Canonical Correspondence 
Analysis, CCA) ， 并 检验 环境 因子 与 CCA 排序 轴 相 关系 
数 的 显著 性 。 







































































3 结果 与 分 析 
3.1 群落 物种 组 成 及 生态 位 特征 


研究 区 15 个 样 地 共 记 录 维 管束 植物 139 种 ， 
隶属 于 53 科 102 属 。 其 中 ,裸子 植物 1 RE, E 

















BE, EI, ERARA. EREE 
为 综合 数量 指标 ， 反 映 了 物种 在 群落 中 的 地 位 和 
作用 ,混交 林 主 要 优势 物种 (V> 0.3) EZH 
如 表 1 所 示 ， 乔 木 层 中 锐 齿 榭 栎 和 油 松 的 重要 值 
均 高 于 其 它 乔木 4 倍 以 上 ， 作 为 群落 建 群 种 的 优 
势 地 位 十 分 突出 。 

生态 位 宽度 表征 了 植物 对 资源 利用 状况 的 尺 
度 ， 其 值 越 大 ， 说 明 该 物种 利用 资源 的 能 力 越 
强 ， 种 群 分 布 幅度 也 就 越 宽 ， 反 之 则 说 明 物 种 的 
特 化 程度 较 高 ， 其 可 能 只 适应 分 布 于 某 些 特定 地 
区 ( 徐 治国 等 , 2007; 胡 正 华 等 , 2008) 。 由 表 1 
可 知 ， 建 群 种 油 松 和 镜 齿 榭 标 均 具有 较 高 的 生态 
位 宽度 。 油 松 为 阳性 树种 ， 耐 寒 耐 贫 将 ， 锐 齿 榭 
栎 为 秦岭 林 区 主要 的 落叶 阔叶树 种 之 一 ， 这 两 种 
乔木 生态 适应 强 ， 对 水 热 条 件 要 求 较 低 (RR 
等 , 2012a) ， 为 研究 区 乔木 层 中 的 广 布 种 ， 其 资 
源 利 用 效率 极 高 。 灌 木 层 中 的 悬 钩子 、 卫 了 矛 以 及 





























子 植物 51 科 、 茧 类 植物 1 科 。 物 种 丰富 度 较 高 
的 科 有 : HTP (Rosaceae) 10 属 13 种 ， 菊 科 
(Asteraceae) 6 属 10 和 种， 百合 科 (Liliaceae) 5 属 
10 种 ， 禾 本 科 (Poaceae) 6 属 6 和 种。 乔木 层 共有 
植物 13 科 21 属 27 种 ,主要 优势 物种 为 锐 齿 榭 
栎 、 油 松 、 华 山 松 ; 灌木 层 共 有 植物 26 科 35 属 
50 fh, ULS BUS ARTRÁAE, RANT. RAT, 草 
本 层 共 有 植物 25 科 47 属 62 种 ， 主 要 优势 种 为 




















草本 层 中 的 草地 早熟 禾 、 葡 草 也 分 别 占据 其 所 在 
群落 层次 较 高 的 生态 位 宽度 。 值 得 注意 的 是 ， 物 
种 生态 位 宽度 排序 与 其 重要 值 大 小 并 未 完全 呈现 
对 应 关系 ， 例 如 : FARE PRAAK PAR 
子 的 重要 值 均 较 小 ， 但 生态 位 宽度 排序 却 较 为 靠 
前 ， 表 明 这 些 物 种 在 研究 区 内 虽 数 量 较 少 ,但 其 
占据 的 资源 等 级 数 较为 广泛 上 且 种 群 分 布 比较 均匀 ， 
因而 也 具有 相对 较 大 的 生态 宽度 。 由 表 2 可 知 ， 








R1 ， 乔 灌 草 三 层 主 要 优势 物种 的 总 重要 值 及 其 生态 位 宽度 


Table 1 Total importance value and niche breadth of the main dominant species in tree, shrub and herb layers 
































de sag ”生态 位 sms 生态 位 
did 物种 Species n IV a did 物种 Species zr V is 
code ! code ' 
1 — Bü 5.485 2.679 15 ” 木 姜 子 Litsea cubeba 0.582 0.696 
ji Quercus aliena var. acuteserrata 灌 16 胡 枝 子 Lespedeza bicolor 0. 555 1. 894 
木 2 MWA Pinus tabuliformis 5.446 2.674 | Æ — 17 华山 矶 Symplocos chinensis 0.458 . 1.496 
层 3 华山 松 Pinus armandii 1.309 1.971 | Æ 18 小 叶 女 贞 Ligustrum quihoui 0.384 1.023 
4 BERI Toxicodendron vernicifluum 0.445 2.175 19 EZH Discorea nipponica 0.315 1.882 
5 TFA Picrasma quassioides 0. 365 1. 082 20 13 5 Carex tristachya 3. 084 2. 133 
6 Z Lonicera japonica 1. 562 1. 737 21 HEER Carex siderosticta 2. 240 2.012 
7.— KT. Rubus corchorifolius 1.418 — 2.397 22 HERA Poa pretensis 1.761 — 2.238 
8 PW Smilax chinal 1.187 1.592 | 5 — 23  #RRĀŘ Adiantum capillus-veneris 1.262 1.985 
TE 9 毛竹 Phyllostachys heterocycla 0. 883 1. 088 本 24 细 叶 营 草 Carex rigescens 0. 826 1.722 
木 10 PARERE Celastrus orbiculatus 0. 874 2. 062 E 25 风 毛 菊 Saussurea Japonica 0. 608 1. 828 
E 11 EX Euonymus alatus 0.866 | 2.172 26 WIE AH Carex onoei 0.587 1.210 
12 HAR Smilax stans 0.855 1.748 27 5 Rubia cordifolia 0.573 1.797 
13 五 味 子 Schisandra chinensis 0. 735 2. 127 28 求 米 草 Oplismenus undulatifolius 0. 508 0. 684 
14 — Ff Symplocos paniculata 0.637 0.881 290 WSE Thalictrum aquilegifolium 0.395 — 1.311 
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R2 乔木 层 $ 种 优势 植物 的 生态 位 重 又 值 
Table 2 The niche overlap of five dominant plants in the tree layer 
BEATER 油 松 华山 松 漆 树 TK 

锐 齿 栅 栎 Quercus aliena var. accuteserrata 1 0. 0609 0. 0249 0. 034 0. 0138 
油 松 Pinus tabuliformis 0. 0647 1 0. 0248 0. 0356 0. 0129 
华山 松 Pinus armandii 0. 0594 0. 0591 1 0. 0270 0. 0004 

I& WI Toxicodendron vernicifluum 0. 0662 0. 0693 0. 0221 1 0. 0048 
TFA Picrasma quassioides 0. 0673 0. 0629 0. 0009 0. 0121 1 


APA FIE DUE Z E E E. B E S E A E 
低 ， 不 足 0.1， 甚 至 低 于 其 它 乔 木 层 主要 伴生 种 
(如 : RW, DAR) 的 生态 位 重 益 值 ， 反 映 出 两 
个 建 群 树 种 存在 较 大 的 生态 学 特征 异 质 性 ， 即 因 
利用 相同 资源 而 产生 的 种 间 竞 争 并 不 激烈 ， 这 或 
有 助 于 二 者 长 期 共存 。 
3.2 群落 物种 分 布 的 CCA 排序 

CCA 排序 结果 如 图 2 所 示 ， 前 2 个 排序 轴 包 
含 大 部 分 生态 信息 (1 轴 22.7%, 2# 18.1%), 


1.0 





CCA Axis 2 


-1.0 
-1.0 





且 前 两 轴 特 征 值 较 大 (1 轴 0.283，2 轴 0. 226)， 
故 采用 第 一 、 二 轴 作 CCA 二 维 排序 图 。 决 定 第 
1 轴 的 环境 因子 为 有 机 质 和 全 氮 ( 相关 系数 分 别 
为 : 0.689 #1 0.606, P «0.01) , 决定 第 2 轴 的 
环境 因子 为 海拔 和 坡度 (相关 系数 分 别 为 ，0. 743 
和 -0.625，P < 0.01)， 即 沿 着 排序 图 从 左 往 右 
扼 素 和 有 机 质 含量 逐 渐 增 大 ， 从 上 到 下 海拔 逐渐 
降低 而 坡度 逐渐 升 高 ， 群 落 29 种 优势 植物 也 随 之 
呈现 出 不 同 的 分 布 区 域 。 图 中 植物 所 处 的 排序 点 











CCA Axis 1 


图 2 29 种 主要 优势 植物 的 CCA 二 维 排序 图 





ik. 数字 代表 29 种 优势 植物 ( 同 表 1) ; ELE, SLO, SLO-PO, ASP, N, P, K, AN, AP, AK, ORG 和 PH 分 别 代 表 海 拔 ， 





HE, A, K, CA, E, EM, EAA, RADE, EAA, AVUA pH 值 。 下 同 
Fig.2 Two-dimensional CCA ordination diagram of the 29 dominant plants 


Notes; The Arabic numbers represent 29 dominant plants (as Table 1 shows) ; ELE, SLO, SLO-PO, ASP, N, P, K, AK, AP, AK, 





ORG and PH represent elevation, slope, slope position, aspect, nitrogen, phosphorus, potassium, available nitrogen, 


available phosphorus, available potassium, organic matter and pH. The same is as below 





6 期 RRF: 基于 生态 位 分 化 的 秦岭 松 栎 混交 林 建 群 种 共存 机 制 833 





为 该 种 群生 长 发 育 的 最 优生 态 位 置 ， 例 如 : 耐寒 





-0. 883, P=0.385) 虽 略 高 于 油 松 ， 但 这 种 差 








喜光 的 白 模 (14) 分 布 于 排序 图 最 上 端 ， 即 偏向 
于 海拔 较 高 坡度 较 小 日 照 充足 的 阳 坡 ， 而 性 喜 湿 
润 肥沃 土壤 环境 的 小 叶 女 上 页 (18) 在 CCA 排序 图 
上 则 位 于 海拔 较 低 日 氮 素 含量 丰富 的 右 下 方 。 锐 
AMER (1) 和 油 松 (2) 位 于 排序 图 的 中 心 位 置 ， 
表明 它们 的 分 布 状况 受 多 种 环境 因子 的 综合 影响 
且 生 态 适 应 性 较 广 ， 二 者 排序 位 置 重 又 程度 较 高 ， 
这 示 锐 齿 栅 栎 及 油 松 可 能 在 相同 的 资源 组 合 下 拥 
有 最 优 长 势 。 此 外 ， 和 群落 物种 沿 CCA 两 轴 的 分 布 
区 域 较为 均匀 且 连 续 ， 表 明 松 栎 混交 林 中 各 个 层 
次 的 植物 对 于 可 利用 性 资源 的 竞争 并 不 十 分 激烈 ， 
不 同 的 物种 偏向 于 不 同 的 资源 组 合 ， 这 即 有 利于 
提高 整个 混交 林 群 落 对 生境 资源 的 利用 效率 ， 也 
有 利于 群落 物种 的 长 期 共存 。 
3.3 建 群 种 形态 特征 及 其 CCA 排序 

对 油 松 和 锐 齿 顶 栎 的 单位 面积 株数 、 高 度 、 
胸径 以 及 冠 幅面 积分 别 进行 独立 样本 7 检验， 
结果 如 图 3 所 示 。 油 松 的 平均 胸径 (1=4.187， 
P«0.001) 和 平均 树 高 (123.631, P-0.001) 
显著 大 于 锐 齿 榭 标 ， 锐 齿 榭 标的 单位 面积 株数 
(t=-1.736, P=0.094) 和 平均 冠 幅面 积 (t= 












































0.6 


Q-Height 


O 


Q-Canopy 
O 


CCA  Axis2 


P-Height 


P-Canopy 


-0.6 
-1.0 








异 并 不 显著 。 
40 











W 油 松 P. tabuliformis 
O Sibi Q. aliena var. acuteserrata 


ns 


«fti. Values of indices 


指标 





冠 幅 面积 
Canopy 


株数 高 度 向 径 
Numbers Height DBH 
图 3 建 群 种 形态 特征 比较 
注 : “表示 在 P<0.01 水 平 上 差异 显著 ,ns 表示 无 显著 性 差异 


Fig.3 Comparison of conductive species’ morphological characteristics 
8 Ip: p p: gh 
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Notes : represent there is significant difference in P « 0. 01 level, 


while the ns represents there is no significant difference 


对 两 个 建 群 树种 的 4 项 形态 学 指标 沿 着 环境 
梯度 进行 CCA 排序 ， 结 果 如 网 4 所 示 。CCA 前 
两 轴 累 计 贡 献 率 高 达 94. 1% (1 轴 69.6%，2 轴 
24. 5% ) ， 故 采用 第 一 、 二 轴 作 CCA 二 维 排序 
图 。 决 定 CCA 第 1 轴 的 环境 因子 为 海拔 和 坡 位 





P-Number 


Q-Number 


CCA Axis 1 


图 4 建 群 种 形态 特征 沿 着 环境 梯度 的 CCA 二 维 排序 图 
注 : P-Number, P-DBH, P-Height, P-Canopy 分 别 代表 油 松 的 株数 、 胸 径 、 树 高 和 冠 幅面 
Q-Canopy 分 别 代表 锐 齿 榭 标的 株数 、 胸 径 、 











H; Q-Number, Q-DBH, Q-Height, 
树 高 和 冠 幅面 积 ; 环境 因子 代码 同 图 2 


























Fig.4 CCA diagram of constructive species’ morphological characteristics along environmental gradients 


Notes; P-Number, P-DBH, P-Height, P-Canopy represent individual number, diameter breast height, tree height and canopy areas of 


Pinus tabuliformis; Quercus aliena var. acuteserrata is the same. Codes of environmental factors had been shown in Fig. 2 
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(相关 系数 分 别 为 : -0.634 和 0.612, P < 0.01 ) ， 
决定 CCA 第 2 轴 的 环境 因子 为 海拔 和 速效 氮 
(相关 系数 分 别 为 : -0.459 和 -0. 501, P «0.05), 
沿 着 排序 图 从 左 往 右 ， 海 拔 降低 但 坡 位 上 升 ; 从 
上 到 下 ， 海 拔 和 土壤 速效 氮 含 量 均 升 高 。 由 排序 
图 可 以 看 出 ， 油 松 和 锐 齿 榭 栎 各 自 的 4 项 形态 特 
征 沿 着 环境 梯度 呈现 出 相反 的 分 布 格局 ， 锐 齿 构 
栎 的 冠 幅 面积 、 树 高 和 胸径 偏向 于 分 布 在 海拔 较 
低 旦 速效 氮 含 量 较 小 的 排序 图 上 方 ， 而 油 松 的 这 
些 特 征 偏向 于 分 布 在 下 方 ; BEAMER EIS PR CUR [ET 
于 分 布 在 海拔 较 低 但 坡 位 较 高 的 排序 图 右 下 方 ， 
而 油 松 的 株数 则 与 之 相反 ， 分 布 于 右上 方 。 建 群 
种 形态 特征 对 生境 条 件 明 显 的 分 化 现象 表明 ， 在 
混交 林 群 落 中 ， 油 松 和 锐 齿 榭 栎 演化 出 能 够 共享 
同一 生境 资源 不 同 区 段 的 生活 史 策 略 ， 即 对 于 限 
制 性 环境 资源 的 生态 位 分 化 ， 这 有 利于 二 者 在 自 
然 系统 中 长 期 共存 及 维持 松 栎 混交 林 群 落 类 型 的 
稳定 性 。 
3.4 群落 稳定 性 及 建 群 种 径 阶 结构 

基于 群落 139 种 植物 频 度 的 Godron 稳定 性 计 
算 结果 (图 5) 表明 ， 和 群落 稳定 性 坐标 为 (32, 
68) ， 与 理想 稳定 点 坐标 (20, 80) 相 比 向 下 移动 
了 16.970 欧 氏 距离 。 这 接近 于 前 人 关于 天 然 油 松 
纯 林 群落 的 Godron 稳定 性 坐标 值 (31.56, 68.44) 
(于 晓 文 等 , 2015), 优 于 栎 树 纯 林 (35.89, 64. 11) 
和 栎 类 混交 林 (36.22, 63.78) 群落 稳定 性 ( 吴 
志文 和 谢 双喜 ,2010; 马 洪 婧 等 , 2013) ， 也 优 于 
秦岭 山地 冷杉 + 锐 齿 栎 林 (37.5, 62.5) 群落 稳 
定性 ( 朱 秀 红 等 , 2007) ， 表 明 研 究 区 松 栎 混交 林 
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的 群落 稳定 性 相对 较 高 。 建 群 种 径 阶 结构 显示 
(图 6)， 混交 林 群 落 中 油 松 以 及 锐 齿 栅 栎 的 径 阶 
分 布 均 明 显 的 倒 “J” 型 增长 ， 即 两 个 树种 的 种 群 
生长 趋势 均 为 增长 型 。 尤 其 是 对 于 锐 齿 顶 标 种 群 
而 言 ， 其 株数 随 径 阶 增长 而 下 降 的 趋势 高 于 油 松 
种 群 。 进 一 步 的 统计 表明 ， 油 松 种 群 各 种 不 同 径 
阶 的 个 体 数 所 占 百 分 比分 别 为 : 5~15 em (43%)、 
15-31 em (4696) , »31 em (11%)， 而 这 一 数据 对 
于 锐 齿 榭 栎 种 群 而 言 分 别 为 : 5-15 em (7396) 、 
15-31 em (24%). >31 em (3%)， 由 此 可 知 , 混 
交 林 群落 中 锐 齿 榭 标 种 群 的 幼 树 数量 较 多 ， 高 径 阶 
个 体 数目 较 少 ， 而 油 松 种 群 15 cm 径 阶 后 的 成 树 比 
率 明显 高 于 锐 齿 榭 标 ， 暗 示 混 交 林 中 油 松 种 群 的 存 
在 年 限 可 能 要 早 于 锐 齿 榭 标 。 综 合群 落 稳定 性 及 建 
群 种 径 阶 结构 可 以 推测 ， 秦 岭 油 松 - 锐 齿 栅 标 混交 
林 可 能 在 较 长 时 期 内 维持 其 群落 类 型 不 变 。 
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4 结论 与 讨论 

秦岭 山地 油 松 - 锐 齿 栅 栎 混交 林 群 落 中 建 群 
树种 的 生态 位 宽度 较 大 且 生 态 位 重合 较 低 ， 生 境 
异 质 性 导致 的 建 群 树种 形态 特性 差异 (胸径 、 树 
高 、 株 数 、 冠 幅面 积 ) 及 随 之 产生 的 生态 位 分 化 
是 该 混交 林 和 群落 建 群 种 长 期 共存 的 主要 原因 ， 海 
拔 、 坡 度 、 坡 位 、 土 壤 有 机 质 和 氮 素 含量 在 影响 
群落 物种 分 布 及 生态 位 分 化 过 程 中 起 主导 作用 。 

虽然 油 松 和 锐 齿 榭 栎 在 环境 梯度 上 的 分 布 
图 2) 极为 相似 ,但 它们 对 于 同一 生境 因子 的 
适应 区 域 明显 不 同 (图 4)。 油 松 为 阳 生 型 常 绿 
针叶树 种 ， 喜 光 耐 寒 ， 故 在 海拔 较 高 且 气 素 含量 
丰富 的 区 域 其 胸径 、 树 高 和 冠 幅 面积 拥有 较 高 的 
适应 性 ; 而 锐 齿 栅 栎 为 暧 温带 主要 的 阔叶树 种 ， 
性 喜 温 热 ， 故 饶 齿 栅 栎 的 胸径 、 树 高 和 冠 幅 在 水 
热 条 件 优良 的 低 海拔 区 域 具备 较 高 的 适应 性 。 对 
于 建 群 种 株数 而 言 ， 其 对 于 环境 因子 的 适应 性 也 
旺 反 向 关系 (图 4)。 海拔 和 坡 位 较 高 的 区 域 ， 
锐 齿 榭 标 个 体 数 较 多 ， 这 是 由 于 高 海拔 、 高 坡 位 
段 的 气温 较 低 ， 锐 齿 榭 标 通 过 增加 种 群 密度 ， 更 
好 地 改善 微 气候 和 小 生境 条 件 ， 提 高 种 群 对 于 不 
良 环 境 的 抵御 能 力 ， 有 利于 种 群生 长 和 存活 Cf 
世 秀 等 , 2011) ;而 在 低 海 拔 低 坡 位 区 域 ， 光 照 
条 件 较 弱 ， 作 为 喜光 物种 ， 油 松 种 群 对 光照 的 需 
求 增加 ， 其 亦 相 应 地 选择 增加 株数 的 方式 来 加 强 
种 群 对 于 有 限 光 资源 的 利用 。 此 外 ， 油 松 和 锐 齿 
栅 栎 混交 对 群落 产生 的 交互 效应 本 身 也 有 利于 二 
者 共存 ， 油 松 为 常 绿 树 种 ， 林 冠 郁 闭 度 较为 稳 
定 ， 锐 齿 栅 栎 为 落叶 树种 ， 秋 天 早 落叶 ， 二 者 林 
冠 随 物 候 交 蔡 形 成 稳定 适中 的 郁 闭 度 变化 ， 为 林 
下 灌 、 草 植物 生长 发 育 提供 了 良好 的 光源 异 质 性 
( 吴 吴 等 , 2013) ， 有 利于 形成 较 高 水 平 的 物种 多 
样 性 和 群落 稳定 性 ， 且 松 栎 混交 林 林 地 在 氮 磷 富 
集 、 凋 落 物 分 解 、 土 壤 酶 活性 和 养分 循环 等 方面 
优 于 纯 林 (F4 283€, 2002) ， 这 些 均 有 利于 建 
群 种 长 期 共存 。 

国内 外 诸多 学 者 认为 松 栎 混交 林 是 松 类 树种 
在 受到 外 界 干 扰 后 形成 的 ， 对 于 秦岭 林 区 而 言 ， 
| 松 为 先锋 树种 ， 它 能 够 占据 裸 地 并 改善 生境 条 
件 ， 有 利于 耐 荫 植 物 锐 此 桥 标的 定居 与 建 群 ， 后 
者 的 侵入 使 得 油 松 纯 林 演 蔡 为 松 栎 混交 林 ( 徐 化 
WÈ, 1993; Barbero 等 ，1998)。 本 研究 亦 发 现 ， 
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研究 区 样 地 中 大 径 阶 (> 31 em) 的 油 松 母树 个 体 
数目 远 高 于 锐 此 榭 标 ， 表 明 混交 林 可 能 由 油 松 纯 
林 演 蔡 而 来 ， 即 研究 区 松林 混交 林 仍 处 于 群落 演 
蔡 的 初级 阶段 ， 此 外 ， 由 于 油 松 和 锐 齿 榭 标的 生 
态 位 宽度 较 高 ， 且 二 者 沿 着 环境 梯度 呈现 明显 的 
生态 位 分 化 现象 ， 故 油 松 - 锐 齿 榭 栎 混交 林 这 一 
群落 类 型 可 能 长 期 存在 。 松 栎 混交 林 是 秦岭 山地 
主要 的 典型 森林 群落 之 一 ， 对 其 进行 研究 既 有 利 
于 深入 理解 森林 生态 系统 结构 特征 ， 也 为 天 然 林 
保护 以 及 退化 山地 植被 恢复 提供 理论 依据 。 
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